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Abstract 


The evolution of the flora of the Amazon lowland is closely interconnected with that of the 
Guayana highland. It is argued that the major upheaval of the Roraima sandstone formation, which 
forms the Guayana highland, is a more recent phenomenon than generally accepted and has lasted 
until the Neogene or even the Pleistocene. It is hypothesized that the main differentiation ofa 
psammophilous lowland flora, implying an ample symbiontic relationship with ectotrophic mycorrhyza 
has taken place on the sandstone plate of the Roraima formation previous to its upheaval in the Upper 
Cretaceous and Neogene. With the upheaval, most elements of this specialized flora were left behind in 
the warm lowland on white sand habitats peripherical to the inselberg mountains and the highland as 
a whole. For the major part, these sand masses were derived from the erosion of the Roraima massif. 
On the highland itself, and probably concomitantly with the upheaval, a largely endemic flora evolved 
on the basis of immigrations mainly from the Andes, but from the Central Brazilian Shield as well. In 
the present lowland flora of Amazonia, a major dichotomy separates the ectotrophic psammophilous 
flora on white sand from the anectotrophic forest flora on latosols. 
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1. Einführung 


Der amazonische Wald bildet mit einer Fläche von 6 Millionen km? das größte zu- 
sammenhängende Waldgebiet der Erde. Er umfaßt das Amazonas-Becken und das Tiefland 
|. von Guayana, das sich von der Orinoko-Mündung bis zum Ästuar des Amazonenstroms er- 
streckt. Die überwältigende Artenfülle dieses Gebietes hat Biologen stets beeindruckt; mit 
etwa 40.000 Arten allein von Blütenpflanzen ist es eines der artenreichsten Gebiete der 
Erde überhaupt. Die Entstehung dieser Diversität ist bis heute wenig geklärt, obwohl ver- 
schiedene Hypothesen hierfür existieren. Lange Zeit wurde der Artenreichtum mit der 
geologisch besonders langdauernden und vermeintlich ungestörten Entwicklung dieser 
Lebensgemeinschaften in Zusammenhang gebracht (time-stability hy pothesis: 
SLOBODKIN & SANDERS 1969). Aufbauend auf Ideen von DOBZHANSKY (1950) 
wurde eine Erklärung des Artenreichtums der feuchten Tropen auch in deren ökologischen 
Besonderheiten gesucht, insbesondere in den komplexen gegenseitigen Abhängigkeiten 
zwischen pflanzlichen und tierischen Komponenten der Ökosysteme, die zu einer fort- 
schreitenden Aufteilung der Nischen durch immer speziellere gegenseitige Anpassungen 
geführt haben sollen. Nach neueren Ansichten sollen die Klimaschwankungen des Pleisto- 
zäns von großem Einfluß auf die Differenzierung pflanzlicher und tierischer Formenkreise 
gewesen sein (PRANCE 1978, 1982; WHITMORE & PRANCE 1987). 

Während das Amazonas-Tiefland und mit ihm seine Flora allgemein als erdgeschicht- 
lich jung angesehen werden, ist das Guayana-Hochland eines der ältesten Landgebiete Süd- 
amerikas, das vermutlich seit der Kreidezeit nicht mehr überflutet worden ist 
(HARRINGTON 1962). Es ist eine reich gegliederte Tafelberglandschaft, die in den Rand- 
gebieten über 2500 m Höhe erreicht und in der Peripherie inselbergartig aufgelockert ist. Für 
diesen Landschaftsraum wurde von MAYR & PHELPS (1955) die Bezeichnung “Pantepui” 
geprägt und von HUBER (1987) ökologisch schärfer definiert; er beherbergt eine Flora, 
die vor allem durch bizarre Lebensformen, aber, zumindest auf Artniveau, auch durch 
einen hohen Grad von Endemismus ausgezeichnet ist und vielfach als besonders altertüm- 
lich gilt. 

Die Beziehungen der Florenentwicklung zwischen beiden Gebieten, die bisher wenig 
beachtet worden sind, sollen im folgenden analysiert werden; sie tragen zu einem vertief- 
ten Verständnis der beiden Floren bei. Hierbei kann an die Analysen von SMITH (1962), 
RAVEN & AXELROD (1974) und insbesondere GENTRY (1982) angeknüpft werden. 
GENTRY (1982) hatte auf die Bedeutung von zwei erdgeschichtlichen Ereignissen mit 
großen Konsequenzen für die Entwicklung der neotropischen Flora hingewiesen: 1. Die 
Schließung der mittelamerikanischen Landbrücke im Pliozän, die einen Florenaustausch 
großen Ausmaßes zwischen Mittel- und Südamerika ermöglichte, und 2. die andine Oroge- 
nese, in deren Folge es zur raschen Besetzung der neu entstandenen Lebensräume im Sin- 
ne adaptiver Radiationen kam. Weitere Aspekte, die in diesem Zusammenhang wichtig, 
aber bisher vernachlässigt worden sind, ergeben sich aus der Geschichte des Hochlandes 
von Guayana im Vergleich mit den umgebenden Tiefländern. Hierbei sind zwei Gesichts- 
punkte zu unterscheiden. Zunächst ist der Zeitpunkt der Hebung der Sandsteinschichten 
von Bedeutung; sollte er sich als jünger erweisen als allgemein angenommen, so wäre dies 
auch von Bedeutung für die Altersstellung der Flora des Hochlandes. Der zweite Aspekt 


bezieht sich auf die Nährstoffarmut der Böden, die im Guayana-Hochland und seinem Um- 
kreis vorherrschen. Sie ist ein so wichtiges Charakteristikum zumindest von Teilen des ama- 
zonischen Ökosystems (IRION 1978), daß sie bei der Erörterung seiner Genese nicht außer 
Acht gelassen werden darf; FITTKAU (1973) hatte eine Hypothese zur Erklärung des Ar- 
tenreichtums hierauf gegründet. Neben den historischen und ökologischen Aspekten soll im 
Folgenden auch der Gesichtspunkt der Zuwanderung nordhemisphärischer Formenkreise in 
noch stärkerem Maße in Betracht gezogen werden, als es von RAVEN & AXELROD (1974) 
und GENTRY (1982) in ihren Analysen getan wurde. 


2. Landschaftsgeschichte Amazoniens und Guayanas 


Der Amazonenstrom zeichnet eine alte Senkungsstruktur nach, die sich bis in das 
Mesozoikum zurückverfolgen läßt und auch in Afrika fortsetzt (GRABERT 1983). Solange 
Südamerika mit Afrika verbunden war und der Atlantik noch nicht existierte, mußte die 
Entwässerung zwangsläufig zum Pazifik erfolgen. Nach der Entstehung des atlantischen 
Ozeans, beginnend im Jura, dürfte es zur Ausbildung einer Wasserscheide zwischen Pazifik 
und Atlantik gekommen sein, deren Reste GRABERT (1967) aufgezeigt hat. Sie verlief 
offenbar weitgehend auf den Kämmen der damaligen Gebirgszüge und ist noch andeutungs- 
weise vom Roraima-Gebirge über das Divisor-Gebirge bis zum Parecis-Gebirge zu erkennen. 
Diese Wasserscheide wurde erst unwirksam, als mit der Hebung der Anden der Abfluß zum 
Pazifik versperrt wurde. Im Bereich Ekuadors scheint die Schließung der Anden besonders 
spät, etwa im Miozän, erfolgt zu sein. Durch die Hebung der Anden wurden ostwärts von 
ihnen liegende Meeresteile abgeschnitten und ausgesüßt; Elemente der hier eingeschlossenen 
marinen Fauna, darunter bestimmte Fischarten (vgl. LÜLING 1969) und Delphine 
(GRABERT 1984) paßten sich an Süßwasserbedingungen an. Aber nicht nur diese Meeres- 
und später Süßwasser-Molasse-Seen der subandinen Region geben Zeugnis von der lakustrin- 
fluviatilen Vergangenheit Amazoniens. Während längerer Abschnitte des Tertiärs und bis 
ins Pleistozän müssen im amazonischen Tiefland ausgedehnte Binnenseen bestanden haben, 
die durch tertiäre Ton-, Sand- und Kiesablagerungen dokumentiert sind. Diese Ablagerun- 
gen erreichen Mächtigkeiten von über 300 m und sind etwa als Solimöes- und Alter do Chäo- 
(oder Barreiras-)Schichten bekannt, von denen die erstgenannten ins Miozän gestellt werden, 
während für die letztgenannten unterschiedliche Alterstellungen zwischen Oberkreide und 
Pliozän vorgeschlagen worden sind. 

Die lakustrin-fluviatile Vergangenheit des amazonischen Flußsystems ist naturgemäß 
nur soweit durch Sedimente belegt, wie sedimentführende Gewässer existierten. Da die 
Sedimentfracht der heutigen Klarwasser- und Schwarzwasserflüsse Amazoniens außeror- 
dentlich gering ist, liegt die Annahme nahe, daß manche limnischen Abschnitte der Ent- 
wicklung Amazoniens gar nicht durch Sedimente belegt sind. Die klastischen bzw. grob- 
dispersen Sedimente, die im Amazonasbecken noch vor der Hebung der Anden bzw. vor 
dem Zusammenbruch der alten Wasserscheide zwischen Pazifik und Atlantik zur Ablagerung 
kamen, können nur aus der Erosion des Kristallins bzw. kreidezeitlicher und älterer Sand- 
steine hervorgegangen sein. Dementsprechend kann man annehmen, daß die amazonischen 
Gewässer vor der Hebung der Anden und später diejenigen, die nicht in den Anden ent- 


sprangen, allgemein nährstoffarm gewesen sein müssen. Der Nährstoffreichtum der Weiß- 
wasserflüsse Amazoniens, insbesondere des Amazonenstroms selbst, erweist sich damit 
erdgeschichtlich als ein junges Phänomen. Es könnte sogar sein, daß die Sedimentfracht 
der Weißwasserflüsse durch eine anthropogene Entwaldung des Andenflußes in geschicht- 
licher Zeit nicht unerheblich erhöht worden ist (I. WALKER pers. Mitt. 1988). Man kann 
nämlich beobachten, daß nach künstlicher Rodung bei der Urbanisierung im tertiären Hü- 
gelland Amazoniens oberflächlich nicht mehr Klarwasser, sondern schwebstoffreiches 
Weißwasser abfließt (WALKER 1987). 

Die Tafelberglandschaft Guayanas ist aus den Sandsteinen der Roraima-Folge aufge- 
baut, die dem präkambrischen Guayana-Schild diskordant aufliegen und über 2500 m 
Höhe erreichen. Im einzelnen ist die Roraima-Folge aus kreuzgeschichteten Sandsteinen 
wohl fluviatiler Herkunft sowie aus Konglomeraten, Quarziten und Tonschiefern aufge- 
baut, die ein präkambrisches Alter haben. Die Ansicht von GANSSER (1974), daß die 
oberen Abschnitte der Roraima-Folge mesozoisch seien, ist inzwischen widerlegt worden 
(GHOSH 1985). 

Für die Beurteilung des Alters der Hebung dieser riesigen Sandsteinmassen ist wich- 
tig, daß die obersten Schichten der Roraima-F olge, die “Mataui”’-Sandsteine, durch sekun- 
däre Kieselsäure-Wanderungen und -Ausscheidungen in Quarzit umgewandelt sind 
(GRABERT 19762). Die Härte der silifizierten Deckschichten und die Existenz von drei 
Systemen vertikaler Brüche (BRICENO & SCHUBERT 1985) war die Voraussetzung für 
die Ausbildung der charakteristischen Landschaftsformen, nämlich der Tafelberglandschaft 
mit tief eingeschnittenen, steilwandigen Tälern, die im Zusammenhang mit der Hebung der 
Roraima-Platte entstanden sind. Der Prozeß der Silifizierung setzt nach Ansicht von 
GRABERT ein tropisches Tieflandklima mit wechselfeuchten Bedingungen voraus. Nur bei 
hohen Temperaturen kommt es zur Lösung der Kieselsäure, nur bei geringer F ließgeschwin- 
digkeit des Grundwassers bleibt diese gelförmig zurück, und nur bei zeitweiliger Austrock- 
nung können die Kieselsäuregele dehydrieren und auskristallisieren. Da eine Silifizierung 
von Sandstein in der Höhe der heutigen Oberkante des Guayana-Hochlandes aus klimati- 
schen Gründen ausgeschlossen erscheint, postuliert GRABERT (1976a, b) eine beträchtliche 
Hebung. Diese sieht er im Zusammenhang mit der Orogenese der Karibischen Anden und 
der Bildung des Orinoko-Beckens, die im älteren Tertiär erfolgten. Die Hebung der Roraima- 
Tafel soll sich nämlich entlang Ost-West-verlaufender Störungen vollzogen haben, die im 
Zusammenhang mit der ausklingenden Orogenese der Karibanden im präkambrischen 
Kristallin angelegt wurden. Hieraus leitet GRABERT (1976a, b) ein jungtertiäres bis alt- 
pleistozänes Alter für die Hebung des Roraima-Massivs ab. Allerdings ist auch zu bedenken, 
daf im Hangenden der Mataui-Schichten ein Teil der Roraima-F olge der Erosion zum 
Opfer gefallen sein dürfte; URBANI (1977) rechnet hier mit einer Schicht máchtigkeit von 
mehreren tausend Metern. Móglicherweise hat also die Hebung und Abtragung der Roraima- 
Folge in mehreren Phasen stattgefunden (SCHUBERT & BRICENO 1987), die sehr früh . 
einsetzten. | 

Einzelne Insel- bzw. Zeugenberge, die einerseits bis nach Surinam (Tafelberg), anderer- 
seits móglicherweise bis zum Andenfuf (Serra Macarena) reichen, zeigen an, daß die Roraima- 
Folge früher eine erheblich größere Flächenausdehnung hatte (GANSSER 1974). Hiervon ist 


bis zur Gegenwart ein großer Teil erodiert worden bzw. verwittert. Dabei müssen ungeheure Sand- 


massen freigesetzt worden sein, die heute vor allem in der nördlichen und südlichen Um- 
rahmung des Guayana-Hochlandes in Erscheinung treten. Beispielsweise dürften die nörd- 
lichen Savannen von Französisch-Guyana, Surinam und Guiana, die Rupununi-Savannen 
Guyanas sowie das riesige Weißsandgebiet zwischen Orinoko und Rio Negro und im Rio 
Negro-Becken diesen Vorgängen ihre Entstehung verdanken. Aber auch der hohe Sandan- 
teil der mio- und pliozänen Sedimente der Randgebiete, etwa des östlichen Venezuelas und 
Trinidads, mag auf Verwitterungsprodukte der Roraima-Formation zurückgehen 
(GANSSER 1974). 

Es wäre jedoch falsch, alle Sande, die in der Umrahmung des Guayana-Hochlandes 
und im Amazonasbecken anstehen, als Verwitterungsprodukte von Sandsteinen anzusehen. 
SCHNÜTGEN & BREMER (1985) konnten zeigen, daß im oberen Rio Negro-Gebiet an- 
stehende Quarzsande nach ihrer Schwermetallzusammensetzung durch eine selektive Aus- 
waschung von Feinmaterial aus Bodenbildungen hervorgegangen sind, die ihrerseits aus der 
Verwitterung des anstehenden Kristallins gebildet worden waren. Aus Zentralamazonien 
berichtete KLINGE bereits 1965 über die räumliche Verzahnung von Braunlehmen (Lato- 
solen) und Bleicherden (Podsolen), die auf den Barreiras-Schichten entstanden sind. Hieran 
anknüpfend haben CHAUVEL et al. (1987) die Vorstellung entwickelt, daf in Hanglagen 
eine selektive Zerstörung des Tonanteils zu reinen Quarzsanden führt. Dieser Prozeß stellt 
wohl den wichtigsten Mechanismus der Genese von Weißsandinseln in Amazonien dar, doch 
wird man hierfür insgesamt mit AB'SABER (1982) sehr verschiedene Ursprünge annehmen 
müssen. 

Ist schon das Nährstoffkapital der Latosole Amazoniens außerordentlich gering, so 
gilt dies in noch stärkerem Maße von den Podsolbóden, die sich auf den chemisch fast rei- 
nen Quarzsanden entwickelt haben (vgl. z.B. die Analysendaten bei ANDERSON 1981 und 
BREMER & SCHNÜTGEN 1987). Es ist deshalb verständlich, daß auf diesen armen Böden 
im Tiefland nur eine Wald- oder Gebüschvegetation mit reduzierter Biomasse und z.T. 
krüppeligem Wuchs existieren kann. 


3. Zur Florengeschichte 


Damit ist ein Hintergrund für die Florenentwicklung Amazoniens gegeben, vor dem 
eine Reihe vor Tatsachen in neuem Licht erscheint. Vor allem ist zu bedenken, daß viele 
pflanzliche Formenkreise auf die nährstoffarmen Sande des Guayana-Hochlandes, seiner 
Hänge, seiner tiefergelegenen Savannen (“Amazonas-Savannen”, HUBER 1982) oder auf 
die ausgedehnten Bleichsandstandorte besonders in der Umrahmung des Hochlandes be- 
schránkt sind oder in den genannten Gebieten zumindest ihren Verbreitungsschwerpunkt 
haben. Schon seit längerm ist auf die nahe Verwandtschaft zwischen der Flora der Savannen 
im nórdlichen Vorland des Guayana-Hochlandes und der Flora der tieferen und mittleren 
Lagen des Hochlandes selbst hingewiesen worden (FANSHAWE 1952; VAN DONSELAAR 
1968). FANSHAWE (1952) ging von der richtigen Annahme aus, daß die Sandsteintafel 
der Roraima-Formation früher eine größere Ausdehnung als heute gehabt haben müsse; 
durch Erosion sei ein Teil des kristallinen Untergrundes freigelegt worden; spáter seien die 
weißen Sande bei einer Überflutung abgelagert worden. Dementsprechend stellte er sich 


vor, daß die Flora des Pakaraima-Hochlandes, das aus Roraima-Sandstein besteht, am äl- 
testen sei; aus ihr sei die Flora der kristallinen Schilde hervorgegangen, die wiederum die 
Savannenflora hervorgebracht habe. Diese Annahme muß aber als zu schematisch abgelehnt 
werden. Ich bin stattdessen der Meinung, daß in der Oberkreide oder im Alttertiär, als die 
Roraima-Sandsteintafel noch im tropischen Tiefland lag, auf ihr die Herausbildung einer 
psammophilen Flora begann. Hier müssen sich die typischen Familien bzw. Gattungen 
differenziert bzw. diversifiziert haben, die noch heute eine Bindung an nicht überschwemm- 
bare bzw. überschwemmbare Standorte auf nährstoffarmen Sanden im Tiefland besitzen. 
Mit der Hebung der Sandsteinformation aus dem tropischen Tieflandklima bis in Hóhen von 
fast 3000 m trat eine drastische Anderung der Umweltbedingungen ein. Die Zertalung und 
randliche Auflósung der Sandsteinblócke lieferte neue Standorte im tropisch-warmen Tiefland, 
auf der die ursprünglich an warm-tropische Bedingungen angepaßte Guayana-Sandsteinflora 
weiter existieren konnte. Einzelne Vertreter dürften sich, teils vielleicht im Zusammenhang mit 
der Hebung, teils nach deren Abschluß, auch an die meso- und mikrothermen Verhältnisse 
in den Regionen oberhalb 1200 m angepaßt haben. Insgesamt erscheint die heutige Flora 
der hóheren Stufen des Tafelberglandes aber als eine erdgeschichtlich gesehen jüngere Flora, 
in der hóchstens einzelne Elemente aus der kreidezeitlichen bzw. palaeogenen Tieflands- 
phase überlebt haben. Gerade die reiche Vertretung andiner Elemente in der Flora des 
Guayana-Hochlandes zeigt aber, daß hier nicht — oder zumindest nicht ausschließlich — 
eine altertümliche Flora konserviert wurde, sondern noch relativ spát, d.h. vermutlich im 
Neogen, ein Zustrom von Formenkreisen aus dem Umkreis erfolgt sein muß. Für deren 
weitere Radiation waren die Bedingungen des tropischen Hochlandes mit seiner Isolierung 
und den Besonderheiten des tropischen Gebirgsklimas und nährstoffarmen Substrats maß- 
gebend. 

Eine Besonderheit der Flora der nährstoffarmen Bleichsande besteht in der weiten 
Verbreitung der Ektomykorrhiza. Während früher angenommen wurde, daß diese auf die 
gemäßigten Zonen und die Bergwälder der Tropen und Subtropen beschränkt sei (SINGER 
& MORELLO 1960), wissen wir heute, daß sie auf den nährstoffarmen Sandböden der 
Heidewälder und Gebüschformationen auf weißem Sand (sog. campina-, campina-rana- und 
igapö-Vegetation) in Amazonien (und sicher weit darüber hinaus) verbreitet ist (SINGER & 
ARAUJO 1979, 1986). Die Pilze der Ektomykorrhiza verhindern vermutlich durch Kon- 
kurrenz die Ansiedlung von Fallaub abbauenden Basidiomyceten, so daß es in der Vegeta- 
tion, in der ektotrophe Mykorrhiza häufig ist, vielfach (so besonders in der ‘“‘caatinga’’- 
bzw. “bana”-Vegetation des oberen Rio Negro-Gebietes) zur Anhäufung von unzersetztem 
Fallaub und zur Bildung von Rohhumusauflagen kommen kann, ganz im Gegensatz zu 
Wäldern auf Latosolen, in denen die Streu durch Pilze abgebaut wird. Der Besitz von 
Ektomykorrhiza scheint also eine wichtige Voraussetzung für das Pflanzenleben auf ex- 
trem nährstoffarmen Sandböden im tropischen Tiefland zu sein. Allerdings muß angemerkt 
werden, daß die schwere Zersetzbarkeit von Fallaub auch auf die Existenz von Pflanzen- 
stoffen zurückgehen kann, wie von LISBOA (1977) für Glycoxylon inophyllum gezeigt 
wurde. 

Dementsprechend findet man eine große Zahl von Formenkreisen — meist auf der 
Rangstufe der Gattung —, die mit allen Vertretern auf derartigen Standorten vorkommen. 
Im Bereich des Guayana-Hochlandes und seines Umkreises sind wohl die schönsten Bei- 


spiele hierfür die Familien der Rapateaceae und Humiriaceae. MAGUIRE (1958) sagt, daß 
keine andere Familie charakteristischer für die pflanzengeographische Provinz Guayana sei 
als die Rapateaceae. Sie umfassen Stauden, die in feuchten Wäldern und in feuchten oder 
überschwemmbaren Savannen und an ähnlichen Standorten vorkommen; das Zentrum 
ihrer Verbreitung und die größte Konzentration der Gattungen und Arten liegt auf dem 
Guayana-Hochland und in seinem Umkreis. 62 der bekannten 80 Arten sind auf dieses Ge- 
biet beschränkt. Aber auch die Humiriaceae sind in diesem Zusammenhang zu nennen. 
Mit ihren 8 Gattungen und über 50 Arten von Holzpflanzen hat diese Familie ihren Ver- 
breitungsschwerpunkt im Gebiet des heutigen Guayana-Hochlandes; dort hat sie offenbar 
auch ihre primäre Differenzierung erfahren (CUATRECASAS 1961). Die meisten Arten 
sind an Standorte auf nährstoffarmen Sanden angepaßt, einige kommen aber auch auf 
Latosolen vor. Auch die Familie der Thurniaceae ist mit ihrer einzigen, drei Arten umfas- 
senden Gattung ganz auf das Guayana-Hochland und seinen Umkreis beschränkt; die Och- 
naceae/Luxemburgieae haben dort ihren Schwerpunkt, und MAGUIRE (1970) und 
GENTRY (1982) führen weitere charakteristische Formenkreise an. 

Unter Berücksichtigung der heutigen Verbreitungsverhältnisse und Standortspräfe- 
renzen, d.h. der überwiegenden Bindung an Weißsandstandorte, läßt sich ein pflanzengeo- 
graphisches Element erkennen, daß seine frühe Entwicklung auf der Roraima-Sandstein- 
formation im tropischen Tiefland durchgemacht und von dort ausgehend mehr oder weniger 
weit ausgebreitet hat, wobei es nur gelegentlich zur Anpassung an die meso- bzw. mikro- 
thermen Bedingungen des Bergklimas gekommen ist. Zu diesem Element könnten die fol- 
genden Gattungen gerechnet werden: 

Aldina 

Dicymbe 

Macrolobium 

Eperua 

Humiriaceae 

Terminalia sect. Pachyphyllum 

Raveniopsis und Ravenia 

die Gattungen der Ochnaceae/Luxemburgieae 

Moronobea und Lorostemon 

viele Gattungen der Rubiaceae, wie Henriquezia, Retiniphyllum, Pagamea, 

Gleasonia, Duroia, u.v.a. 

Micrandra 

Senefelderopsis 

Rhodognaphalopsis 

Sipanea 

Sapotaceae wie Glycoxylon und Neoxythece 

Rapateaceae 

Thurniaceae 

ete. 

Die frühen Vertreter dieser Entwicklungslinien müssen in einem frühen Stadium der 
floristischen Entwicklung Südamerikas das Guayana-Sandsteingebiet erreicht und sich dort 
an die nährstoffarmen Bedingungen angepaßt haben. Die Auswirkungen einer “‘Peinomor- 


phose”, d.h. der Wirkung von Stickstoff- und Phosphor-Stress, sind hier längst nicht so 
stark ausgeprägt wie z.B. in der australischen Flora (vgl. VAN STEENIS 1979), vielleicht 
weil es während der Entwicklung des Guayana-Gebietes kaum stärker aride Phasen gegeben 
haben mag. Diese Formenkreise sind aber offenbar unfähig gewesen, sich an meso- und 
mikrotherme Bedingungen anzupassen. 

Umgekehrt gibt es floristische Elemente, die heute ganz oder überwiegend im Hoch- 
land vorkommen und bislang vielfach als besonders alt betrachtet wurden; STEYERMARK 
(1986) hat sie zusammengestellt und ausführlich diskutiert. Auffällige Beispiele sind etwa 
die Gattungen der Compositae/Mutisieae, die endemischen Bromeliaceen-Gattungen 
Brocchinia, Navia und Cottendorfia, die Bonnetiaceen, die mit Ausnahme einiger Bonnetia- 
Arten nicht ins Tiefland vorgedrungen sind, und die Ericaceae, die ebenfalls im amazoni- 
schen Tiefland kaum vertreten sind. Bei diesen Formenkreisen scheint es sich jedoch meist 
nicht, wie oft angenommen (z.B. MAGUIRE 1970), um uralte, seit der Kreidezeit im Hoch- 
land ansässige Gruppen zu handeln. Vielmehr dürften sie sich nach der Hebung der Anden 
wohl hauptsächlich von dort, aber auch vom Brasilianischen Schild ins Guayana-Hochland 
ausgebreitet und dort eine adaptive Radiation durchgemacht haben, ohne von da weiter ins 
Tiefland vorzudringen. In diesem Zusammenhang ist übrigens von Interesse, daß CABRERA 
(1977) die Tribus Mutisieae für eine jung entstandene Gruppe hält. Die starken floristischen 
Affinitäten zwischen dem Guayana-Hochland und den Anden, auf die STEYERMARK 
(1979, 1986) hingewiesen hat, finden so ihre Erklärung. Unter dem Einfluß des Gebirgs- 
klimas kam es offenbar, wie auch in anderen tropischen Gebirgen, besonders häufig zur 
Ausbildung der Lebensform des unverzweigten oder wenig verzweigten Rosetten-Schopf- 
bäumchens (“Caulirosulae” im Sinne von CUATRECASAS 1979), wie es bei den Mutisieae, 
Bonnetiaceae, Ochnaceae u.a. so typisch ausgeprägt ist. Neben dieser Wuchsform sind es 
auch die stark ledrigen, oft weiß, grau oder rostrot behaarten Blätter, die diesen Elementen 
einen fremdartigen Eindruck verleihen. 

In diesem Zusammenhang sind die Ericaceae bemerkenswert: Im Hochland reich 
differenziert und bis zur Ausbildung endemischer Formen fortgeschritten, fehlen sie dem 
amazonischen Tiefland fast vollständig, wie schon von KLINGE & MEDINA (1979) her- 
vorgehoben wurde; von dort kenne ich nur Agarista duckei und Gaylussacia amazonica. 
Selbst wenn man die Abhängigkeit dieser Familie von ihrer spezifischen Endomykorrhiza 
in Betracht zieht, wird die Vermutung nahegelegt, daß diesem Formenkreis der Eintritt in 
megatherme Gebiete vor allem aus klimatischen Gründen verwehrt gewesen ist. 

Die ökologischen Unterschiede zwischen weißen Sanden und Latosolen sind beträcht- 
lich und dokumentieren sich auch in dem Gegensatz zwischen ektotropher und anekto- 
tropher Waldvegetation. Dementsprechend sind die Floren der beiden Bodentypen auch 
recht scharf voneinander getrennt. Häufig sind Gattungen von Holzgewächsen ganz oder 
überwiegend auf eines der beiden Substrate beschränkt. Es gibt sogar Familien, die schwer- 
punktmäßig auf Latosolen vorkommen bzw. weiße Sande meiden. Hierher gehören etwa 
die Lecythidaceae. Manche Gattungen, die ihre Hauptdifferenzierung auf Latosolen durch- 
gemacht haben, haben auch einige Vertreter auf Weißsanden hervorgebracht; Hevea ist ein 
bekanntes Beispiel. Mein Eindruck ist, daß die Elemente der Flora der Latosole im allge- 
meinen größere Verbreitungsgebiete als die der Bleichsande haben. Vielfach sind sie in ganz 
Amazonien verbreitet; manche, wie Guazuma ulmifolia, reichen in den Neotropen weit 


darüber hinaus, und andere, wie Spondias lutea, kommen sogar in den außeramerikanischen 
Tropen vor. Auffällig ist aber, daß viele amazonischen Elemente strikt auf Amazonien (oft 
unter Einschluß des Tieflands von Guayana) beschränkt sind. Die Gründe hierfür sind bis- 
her wenig klar. 

In der amazonischen Flora läßt sich also eine bisher übersehene Zweiteilung erkennen. 
Dabei ist nicht, wie DUCKE & BLACK (1953) und ihm folgend PRANCE (1978) an- 
nahmen, die Grenze zwischen “terra firme" und überschwemmbarem Land die wichtigste 
ókologische Grenzlinie. Vielmehr wird eine durch die Bodenquali- 
tät bedingte Dichotomie von der Verbreitung der ekto- 
trophen und anektotrophen Waldvegetation nachgezeich- 
net. Während die Entwicklung der ektotrophen Weißsandflora offenbar vor allem auf 
den Verwitterungsprodukten der Roraima-Sandsteine am Nordrand des Amazonasbeckens 
stattgefunden hat, könnte sich die Entwicklung der Flora auf Latosolen auf Böden vollzo- 
gen haben, die sich schwerpunktmäßig eher am Südrand des Amazonasbeckens befunden 
haben könnten (vgl. IRION 1978). Sie mögen aus der Verwitterung von Gesteinen des 
kristallinen Schildes hervorgegangen sein. Dort, in Rondonia, finden sich noch heute nähr- 
stoffreichere Böden. | 

Daraus ergibt sich, daß ein Verständnis der Florenentwicklung des Amazonas-Tief- 
landes nicht ohne Berücksichtigung der Landschafts- und Florengeschichte des Guayana- 
Hochlandes möglich ist. Als entscheidend erweisen sich dabei die trophischen Verhältnisse. 
Hierdurch wird auch das Ergebnis der floristischen Analyse der amazonischen Über- 
schwemmungsvegetation verständlich (KUBITZKI 1989), nach dem die Flußauen der 
Weißwasserflüsse floristische Beziehungen zur Flora auf nicht überschwemmbaren Wald- 
bóden vom Typ der Latosole aufweisen, während die Flora der Sandstrände entlang der 
Klar- und Schwarzwasserflüsse mit der Flora oligotropher Heidewälder und ähnlicher Ge- 
büschformationen vom Typ der “‘campina” und “campina rana”-Vegetation engst verwandt 
ist. 

Das skizzenhafte Bild der Florengenese Amazoniens und Guayanas wäre unvollstän- 
dig ohne einen HinWeis auf die Zuwanderungen solcher Elemente, die nach Schließung 
der mittelamerikanischen Landbrücke im Pliozän von Norden nach Südamerika eindringen 
konnten. RAVEN & AXELROD (1974) haben eine diesbezügliche Analyse vorgelegt; 
GENTRY (1982) hat sie vervollständigt und gefolgert, daß die neotropische Flora durch 
Zusirom von Norden nur unwesentlich bereichert wurde. Wenn man die Zahlenangaben 
GENTRYs (1982: 567) betrachtet, erscheint diese Folgerung auch berechtigt. Neuerdings 
konnte ROHWER (1986) aber zeigen, daß die großen Gattungen der Lauraceae Ocotea 
und Nectandra (und vermutlich alle neotropischen Lauraceae) über die mittelamerikani- 
sche Landbrücke nach Südamerika eingewandert sind. Dies wird durch die Verbreitung 
eindeutig gerichteter Blütenmerkmale belegt, aus denen hervorgeht, daß in Mittelamerika 
und sodann in den Anden die primitiveren Formen vorkommen, während im amazonischen 
Tiefland, dem Guayana-Hochland und Südost-Brasilien fast ausschließlich abgeleitete For- 
men vertreten sind. Da die Lauraceae sämtlich ornithochor zu sein scheinen, ist auch ein 
Mechanismus für ihre rasche Ausbreitung erkennbar. Selbstverständlich sind die etwa 1200 
Arten neotropischer Lauraceae nicht als solche nach Südamerika eingewandert, sondern 
haben sich erst dort in einer machtvollen adaptiven Radiation diversifiziert und dabei vor 


allem das untere Stockwerk des Regenwaldes besetzt, doch sind sie auch in andere Habitate, 
darunter auch Weißsandstandorte, vorgestoßen. Die junge Artbildung dieser Gruppe läßt 
sich auch an den häufigen Serien parapatrisch verbreiteter Schwesterarten ablesen, die sozu- 
sagen in situ das Ergebnis einer Artbildung durch geographische Sonderung dokumentieren, 
wie es für Formenkreise des neotropischen Regenwaldes so charakteristisch ist (KUBITZKI 
1985). Ich halte es für möglich, daß in Zukunft noch andere reich entfaltete Formenkreise 
der Neotropis als Zuwanderer aus dem Norden erkannt werden. 


Resumo 


A evolucáo da flora da planicie amazónica esta intimamente relacionada com a da chapada das 
Guianas. Admite-se que o soerguimento da formagäo arenitica de Roraima, que forma a chapada das 
Guianas, € muito mais recente do que foi geralmente aceito até agora, e teria ocorrido no Neogéneo, 
estendendo-se possivelmente até o Pleistoceno. Considera-se que a principal diferenciacäo da flora 
psamófila das terras baixas, que implica numa ampla relacäo simbiótica com micorrizas ectotröficas, 
teria ocorrido no platö arenitico da formacäo Roraima anteriormente ao seu soerguimento, ou seja, 
no Cretäceo superior e Neogéneo. Com o soerguimento, muitos elementos dessa flora especializada 
ficaram restritos a terras baixas, em habitats de areia branca periféricos as montanhas isoladas e a 
chapada das Guianas como um todo. Essas massas de areia foram derivadas a partir da erosäo do 
macigo de Roraima. Nas terras altas propriamente ditas, e provavelmente de modo concomitante ao 
seu soerguimento, evoluiu uma flora largamente endémica baseada na imigracäo de elementos, 
principalmente a partir dos Andes, mas também do escudo do planalto brasileiro. Na atual flora da 
planicie amazónica, a maior dicotomia divide a flora psamófila ectotrófica sobre areia branca da fiora 
de floresta anectotrófica sobre latossolos, 
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